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Die Polarität von Ovocyte, Ei und Larve 
des Strongylocentrotus lividus. 

Von 

Prof. Dr. Th. Bovert in Würzburg. 

Hier** Tafel 48-60. 

Vor Kurzem habe ich in einer vorläufigen Mittheilung (2) gewisse, 
für die Axenbestimmung des Echinidenkeims in Betracht kommende 
Structurverhältnisse des Strongylocentrotus -Eies beschrieben, nebst 
einigen Versuchen, die durch das Vorhandensein dieser Merkmale 
ermöglicht werden. Für die ausführliche Darstellung schien es mir 
zweckmässig zu sein, den hier folgenden rein descriptiven Theil 
yon dem experimentellen zu trennen. 

Die Frage der Polarität des Seeigeleies ist in den letzten 10 Jahren 
vielfach discutirt worden, und wir sehen in der entwicklungsphysio- 
logischen Literatur viel Scharfsinn darauf verwendet, auf indirectem 
Weg festzustellen, was durch Beobachtung zu ermitteln nicht möglich 
schien : ob und wie die Polarität der Larve auf die der Furchung und 
schliesslich auf eine bestimmte Structur des Eies zurückzuführen sei. 

Bei diesen Bemühungen war ganz vergessen worden und ist so 
auch mir erst nach Abschluss meiner Untersuchungen zur Kenntniss 
gelangt, dass Selenka schon im Jahr 1883 (15) für das Strongylo- 
centrotus-Ei einige Eigentümlichkeiten beschrieben hat, durch welche 
eine Identificirung der Axen auf verschiedenen Stadien ohne Weiteres 
ermöglicht wird ; Selenka hat die im Folgenden genauer zu beschrei- 
bende Pigmentirung und auch einiges, was mit dem von mir aufge- 
fundenen Canal der Gallerthülle in Zusammenhang steht, beobachtet. 
Eine wirkliche und zutreffende Feststellung des Sachverhalts geben 
seine Untersuchungen jedoch nicht; für die Beziehung der Polarität 
des Eies zu der der Ovocyte sind die ihm zur Verfügung stehenden 
Merkmale nicht genügend gewesen, bei der Ableitung der Larven- 
polarität aus der des Eies hat er aber einen Fehler gemacht, so dass 
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er das Verhältniss gerade umgekehrt darstellte, wie es wirklich ist. 
Unter diesen Umständen wird eine etwas eingehendere Beschreibung 
der verschiedenen Stadien gerechtfertigt sein. 

Es verdient erwähnt zu werden, dass Driesch durch eine Reihe 
von Experimenten zu einer Auffassung der Polaritätsverhältnisse des 
Echinidenkeims gelangt ist, die durch meine Beobachtungen eine 
vollkommne Bestätigung findet, freilich keine unnöthige. Denn wie 
die Beobachtung des normalen Verlaufs häufig Schlüsse nahe legt, 
für die der Beweis erst durch das Experiment erbracht werden kann, 
so findet bei der Feststellung der Schicksale, die ein bestimmter Theil 
bei der normalen Entwicklung erleidet, das Umgekehrte statt; hier 
führt nur die directe Verfolgung dieses Theils von einem Zustand zum 
andern zu einem exacten Ergebniss. So wahrscheinlich also auch z. B. 
nach den letzten Versuchen von Driesch (4) seine Annahme war, dass 
das Mesenchym der Larve am Mikromerenpol entstehe, bewiesen kann 
dies nur dadurch werden, dass sich Kennzeichen auffinden lassen, 
welche gestatten, zur Zeit der Mesenchymbildung den Mikromerenpol 
noch zu erkennen. Die dem Strongylocentrotus-Ei eigenthümliche 
Pigmentirung liefert diese Möglichkeit. Sie bringt aber damit nicht 
nur die definitive Entscheidung in der Frage nach dem normalen Ver- 
lauf, sondern gewährt auch, wie schon in meiner vorläufigen Mit- 
theilung gezeigt, die Grundlage zu weitern Versuchen, die bisher nicht 
ausführbar waren. 

Meine Beobachtungen sind in Villefranche gemacht ; an den Eiern 
sämmtlicher Weibchen, die ich dort geprüft habe — es waren gewiss 
mehr als 50 — habe ich den charakteristischen Pigmentring gefunden 1 ), 
wenn auch in sehr verschiedener Deutlichkeit. Diese Unterschiede 
beruhen zum Tfceil auf verschiedener Menge, zum Theil auf verschie- 
dener Intensität des Pigments. An den Ovarien, noch besser an den 
ausgeflossenen und am Boden eines Gefässes angesammelten Eiern 
kann man mit blossem Auge beträchtliche individuelle Verschieden- 
heiten in der Färbung der Eier constatiren. Hat man die Eier ver- 
schiedener Weibchen neben einander, so zeigt sich sowohl die Nuance 
des Roth in allen Abstufungen zwischen Englischroth und Orange 
wechselnd, als auch dessen Intensität sehr variabel. Am schärfsten 
fand ich den Pigmentring gewöhnlich bei intensiv ziegelrothen Eiern 
ausgeprägt, ohne dass sich dies ausnahmslos bestätigt hätte. Eine 

1) Ein einziges Ei ist mir unter sonst typisch pigmentirten vor- 
gekommen, das völlig pigmentlos war. Es furchte sich in regulärer 
Weise. 
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Beziehung der Eifarbung zu der bekanntlich ziemlich variablen Fär- 
bung der Mutterthiere konnte nicht nachgewiesen werden. 

Auch da, wo der Pigmentring schwach entwickelt ist, ist er doch 
so deutlich, dass man sich wundern müsste, wie er so vielen Be- 
obachtern hat entgehen können, wenn nicht daran zu denken 
wäre, dass sich die Strongylocentrotus-Eier an verschiedenen Oert- 
lichkeiten hinsichtlich der Ausbildung der Pigmentzone verschieden 
verhalten. Es ist jedenfalls bemerkenswerth, dass der einzige Autor, 
der sie bisher erwähnt hat, Selenka, seine Beobachtungen wie ich in 
Villefranche angestellt hat. Auch eine gelegentliche, offenbar auf 
Neapler Material sich beziehende Bemerkung von Driesch (3), dass 
das Strongylocentrotus-Ei pigmentlos sei, verdient hier angeführt 
zu werden. Es wird nicht uninteressant sein, den Variationen, die 
hier vorzuliegen scheinen, nachzugehen. 

Einige Worte sind zu sagen über das Untersuchungsve r- r 
fahren. Alle Stadien wurden im Leben beobachtet und, soweit sie 
unbeweglich sind, auch lebend gezeichnet. Die beweglichen Larven 
wurden durch Zusatz von Formol unter das Deckglas getödtet und 
dann sofort gezeichnet. Am conservirten Object die Pigmentirung 
zu erhalten, scheint nicht möglich zu sein. Ich konnte allerdings an 
Eiern, die in Formol -f- Seewasser eingelegt waren und im Dunkeln 
gehalten wurden, den Pigmentring noch nach 14 Tagen demonstriren ; 
aber allmählich wird der Farbstoff auch hier vollständig ausgezogen. 

Von grosser Wichtigkeit für die Identificirung der Axen von Ei 
und Ovocyte war die Untersuchung der lebenden Objecte in Seewasser, 
das durch Tuschezusatz schwarz gefärbt war. Die käufliche flüssige 
Tuche hat eine solche Färbungskraft, dass die kleinen Mengen, die 
man dem Seewasser zusetzen muss, um dasselbe tief dunkel zu machen, 
für die Eier nicht schädlich sind. Ich verfuhr in der Weise, dass zu 
den unter dem Deckglas in einfacher Schicht liegenden Eiern das 
geschwärzte Wasser vom Rand her zugesetzt und durch Absaugen 
von der andern Seite zwischen den Eiern vertheilt wurde. Es zeigt 
sich dann sowohl um die freien Ovocyten wie um die Eier ein breiter 
durchsichtiger Hof: die für gewöhnlich nicht sichtbare Gallerthülle, in 
welche die Tusche nicht eindringt. Nach einigen Minuten lässt sich 
in jeder Gallerthülle in annähernd radialer Richtung ein Tuschestreifen 
erkennen, der bis an die Eioberfläche heranreicht und hier gewöhnlich 
fein ausläuft, während er sich nach aussen trompetenartig erweitert. 
Es existirt also an dieser Stelle ein die ganze Dicke der Hülle durch- 
setzender Canal, der in Fig. 1—8 (Taf. 48) auf verschiedenen Stadien 
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dargestellt ist. Diese Bilder sind in so fern nicht naturgetreu, als in 
Wirklichkeit die Gallerthülle hell und der sie umgebende Grund dunkel 
ist ; die dunkle Umgebung geht continuirlich in den gleichfalls dunkeln 
Inhalt des Canals über. 

Das früheste Stadium, bis zu dem ich die Polarität 
des Keims zurück verfolgen konnte, ist das der Ovo- 
cyte 1. Ordnung, des sog. unreifen Eies, wie es, völlig ausgewachsen, 
frei im Lumen des Ovariums flottirt. Zwei derartige Ovocyten sind in 
Fig. 1 und 2 (Taf. 48) dargestellt, die erste im optischen Durchschnitt, 
die zweite zugleich mit Wiedergabe der Oberfläche. Beide sind so 
orientirt, dass der durch den Gallertcanal gehende Durchmesser 
senkrecht zur Mikroskopaxe steht, und zeigen in völlig überein- 
stimmender Weise, dass das Keimbläschen gegen den Gallertcanal 
excentrisch gelagert und auf seiner Innenfläche abgeplattet und leicht 
eingezogen ist. Diese Eigentümlichkeiten lassen sich in gleicher Weise 
bei allen Ovocyten constatiren. Der Gallertcanal fällt sonach mit der 
Axe der Ovocyten zusammen, und zwar trifft er, wenn wir die für das ganze 
Thierreich gültigen Bezeichnungen anwenden, auf deren animalen Pol. 
Während in Fig. 2 ein kleiner Protoplasmahöcker in den Gallertcanal 
hineinragt, ist in der Ovocyte der Fig. 1 ein anderes Verhalten zu 
erkennen, das ich allerdings nur in diesem einzigen Fall beobachtet 
habe. Es macht den Eindruck, als setze sich der Canal in gewisse 
Structuren des Protoplasmas fort ; man sieht von seinem inneren Ende 
aus undeutliche Faserzüge gegen die Membran des Keimbläschens aus- 
strahlen. Das Pigment ist in Gestalt winziger Tröpfchen ganz gleich- 
massig in der Eirinde vertheilt. 

Fig. 3 — 5 illustriren den Vorgang der Richtungskörper- 
bildung, der uns hier nur hinsichtlich seiner Localisirung interessirt. 
In allen von mir beobachteten Fällen, mit Ausnahme des in Fig. 5 
gezeichneten Eies, treten beide Richtungskörper in den Gallertcanal 
hinein, der sich dabei stark erweitert. Fig. 3 zeigt dies für den ersten 
Richtungskörper; unter ihm im Protoplasma erkennt man die Sphären 
der zweiten Richtungsspindel, deren Axe hier noch tangential steht. 
Fig. 4 ist unmittelbar nach der Bildung des zweiten Richtungskörpers 
gezeichnet, der gleichfalls in dem Canal liegt und den ersten vor sich 
her geschoben hat. Diese constante Beziehung zu dem Gallertcanal 
lehrt somit, dass die Richtungskörper stets an derselben Stelle, nämlich 
genau am animalen Pol, gebildet werden, und auch das Ei der 
Fig. 5, wo nur der zweite in dem Canal liegt, bestätigt diesen Satz. 
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Das zuletzt erwärmte Ei ist das einzige, welches ich unmittel- 
bar nach der Richtungskörperbildung beobachtet habe; der 
vor Kurzem gebildete, noch kleine Eikern liegt noch ganz in der Peri- 
pherie. Das Ei lehrt, dass noch auf diesem Stadium das Pigment voll- 
ständig gleichmässig vertheilt ist, dass also die Pigmentwan- 
derung erst im Ei selbst vor sich geht. Ich muss hier der 
Angabe Selenka's (15, p. 34) widersprechen, nach der die Pigment- 
zone schon im unreifen Ei vorhanden sein soll. So viele Ovocyten 
ich gesehen habe, stets fand ich in ihnen und während der Richtungs- 
körperbildung das Pigment diffus vertheilt. 

Leider ist mir kein einziges Ei zu Gesicht gekommen, welches 
ein Stadium der Umordnung des Pigments dargeboten hätte. Mau 
kann sich also vorläufig nur aus dem Endresultat den Vorgang con- 
struiren, der darin besteht, dass die Pigmentkörnchen der animalen 
Eihälfte in die vegetative rücken und dass zugleich in dieser der 
unterste Abschnitt, dessen Volumen sich nach meinen Skizzen in 
manchen Fällen auf fast V 10 , in andern auf nur etwa V20 von dem 
des ganzen Eies berechnet, von Pigment frei wird. So finden wir also 
nun das Pigment in einer gürtelförmigen Zone, und sowohl seine 
dichtere Lagerung wie auch der Contrast gegenüber den jetzt un- 
gefärbten Theilen machen es zu einer sehr auffälligen Erscheinung. 

Dass der Ring wirklich der vegetativen Hälfte des Eies angehört 
und auf der Eiaxe senkrecht steht, dies lehrt, in Ermanglung der 
directen Beobachtung seiner Ausbildung, mit voller Sicherheit seine 
Lagerung zu dem Canal der Gallerthülle. Stets stösst dieser Canal 
auf die Mitte der unpigmeutirten Eihälfte, die wir sonach als die 
animale zu bezeichnen haben (Fig. 6 und 7, Taf. 48). 

Ueber den Ring selbst sei noch Folgendes gesagt. Die Körnchen 
liegen in ihm so dicht, dass sie bei der Vergrösserung, mit der meine 
Abbildungen gezeichnet sind, kaum mehr einzeln unterschieden werden 
können; sie stellen in ihrer Gesammtheit ein ziemlich gleichmässiges 
Band dar, das besonders im optischen Durchschnitt ungemein scharf 
und charakteristisch hervortritt. Die Breite des Rings ist bei ver- 
schiedenen Weibchen etwas verschieden, in manchen Fällen überschreitet 
er den Aequator, in den meisten erreicht er ihn kaum. Stets ist der 
untere enge Rand schärfer begrenzt als der weite, hier sind die 
Pigmentkörnchen nicht so dicht gehäuft und verlieren sich allmählich, 
so dass eine Grenze oft kaum anzugeben ist. 

Die Concentration des Pigments auf eine ganz bestimmte Zone 
setzt Veränderungen oder Verschiebungen im Protoplasma voraus, die 
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dessen Constitution von der Plasmaorganisation der Ovocyte verschieden 
machen, jedoch unter Beibehaltung der ursprünglichen Polarität. Die 
Verfolgung der Entwicklung wird zeigen, wie jeder der 3 Bereiche 
des Eies, welche durch den Pigmentring unterscheid bar werden, einem 
der drei Primitivorgane der Larve entspricht; wir werden also annehmen 
dürfen, dass die Umbildungen, die wir aus der Pigmentwanderuog 
erschlossen haben, auf die Schaffung bestimmter Unterschiede zur 
Bildung jener Primitivorgane abzielen. Diese Betrachtung führt dazu, 
auch für die Eier anderer Seeigel- Arten, bei denen die charakteristische 
Pigmentirung fehlt, die Entwicklung aber mit der des Strongylo- 
centrotus übereinstimmt, eine entsprechende Differenzirung des Plasmas 
zu erwarten, wenn wir auch nichts davon wahrnehmen können. Immer- 
hin liegt eine sehr interessante Literaturangabe in dieser Beziehung 
vor: Morgan (11) hat beobachtet, dass in den Eiern von Arbacia 
punctulata auf dem Vierzellenstadium, ausnahmsweise schon auf dem 
Zweizellenstadium, eine Wanderung des bei dieser Species sehr reich- 
lichen dunkelrothen Pigments stattfindet, durch welche der Pol, an dem 
später die Mikromeren auftreten, pigmentfrei wird. Er betont aus- 
drücklich, dass er niemals etwas derartiges im ungefurchten Ei 
beobachtet habe. Seine Schlussfolgerung lautet, „that as early as 
the two cell stage the protoplasma of the Arbacia egg is 
not isotropic but even at this time the micromere field 
is foreshadowe d". Es kann kaum einem Zweifel unterliegen, dass 
dieser von Morgan beobachtete Vorgang der gleiche ist, den wir bei 
Strongylocentrotus in der Bildung der pigmentlosen Kappe des Eies 
kennen gelernt haben, woraus sich ergiebt, dass die in Rede stehende 
Umlagerung bei verschiedenen Seeigelarten auf verschiedenen Stadien 
eintritt. Da bis zum Vierzellenstadium jede Blastomere des Echiniden- 
keims alle Zonen des Eies vom animalen zum vegetativen Pol enthält, 
ist die Möglichkeit vorhanden, dass noch zu dieser Zeit die gleiche 
Plasmadifferenzirung zu Stande kommt wie auf dem Stadium des un- 
gefurchten Eies. 

Besonderes Augenmerk habe ich darauf gerichtet, ob sich das 
Plasma in den verschiedenen Zonen des Eies optisch unterscheiden 
lässt oder ob vielleicht durch unsere Conservirungs- und Färbungs- 
methoden solche Unterschiede aufgedeckt werden können. Bisher 
waren jedoch diese Bemühungen vergebens. Eine Zeit lang glaubte 
ich, an Schnitten von Echinus-Eiem, die kurz nach der Befruchtung 
in Pikrinessigsäure conservirt und dann mit Eisen hämatoxylin gefärbt 
worden waren, in einer an vielen Schnitten auftretenden dunklern 

Zool. Jahrb. XIV. Abth. f. Morph. ±\ 
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Färbung eines Segments eine unserer Polarität entsprechende differente 
Beschaffenheit des Eisplastnas vor mir zu haben. Die Untersuchung 
von Stadien jedoch, die aus der Stellung der Theilungsfigur die Axe 
bestimmen Hessen, ergab, dass jene dunkler färbbare Zone in jedem 
Winkel zur Axe stehen kann, so dass hier wohl an ein Artefact, viel- 
leicht durch einseitiges Zutreten der Conservirungsflüssigkeit bedingt, 
gedacht werden muss. So sicher also auch gewisse plasmatische Ver- 
schiedenheiten vorhanden sind — die neuen Ergebnisse von Driesch 
(4) über die verschiedene physikalische Beschaffenheit animaler und 
vegetativer Blastomeren bestätigen dies in schlagendster Weise — , so 
wenig sind sie bis jetzt im Leben optisch nachweisbar oder mikro- 
chemisch zur Darstellung zu bringen. 

Fig. 6 und 7 (Taf. 48) zeigen, dass der Gallertcanal nach der 
Ausstossung der Richtungskörper wieder eng wird; ich habe ihn an 
vielen Eiern noch enger gefunden als an den abgebildeten. Ganz 
ähnlich wie an der Ovocyte (Fig. 2) sieht man auch jetzt nicht selten 
einen kleinen Protoplasraahöcker in den Canal vorspringen (Fig. 6). 
Diesen Hügel des reifen Eies hat schon im Jahre 1878 Selenka (14) 
bei Toxopneustes variegatus beobachtet und als „Dotterhügel" be- 
zeichnet. Er ist in seiner fig. 6 (tab. 1), wahrscheinlich auch in fig. 7 
(tab. 2) zu erkennen. Doch hat Selenka nur den Protoplasmahöcker, 
nicht aber den Canal der Gallerthülle gesehen. Dass dieser Dotter- 
hügel des Eies mit der ganz gleich aussehenden Bildung, die ich an 
manchen Ovocyten beobachtet habe, identisch sei, ist ausgeschlossen. 
Denn gerade da, wo er sich befindet, haben sich ja in der Zwischen- 
zeit die Richtungskörper abgeschnürt. Der Dotterhügel des Eies ist 
also eine Neubildung. Da er sehr inconstant ist, bei den Eiern mancher 
Weibchen überhaupt gar nicht vorkommt, wird man ihm kaum irgend 
welche Function zuschreiben können; sein Vorhandensein dürfte viel- 
mehr rein physikalisch durch die unter gewissen Umständen am 
Gallertcanal gegebenen Verhältnisse bedingt sein. In gleicher Weise 
wäre das Auftreten eines Dotterhügels an manchen Ovocyten zu er- 
klären. 

Die auffallendste Erscheinung an dem völlig reifen Ei unseres 
Seeigels ist die von der erkannten Polarität des Plasma- 
körpers völlig unabhängige Lage des Eikerns. Sie ist ja 
auch die Ursache, dass die bisherigen, ohne Kenntniss des Pigment- 
rings unternommenen Versuche einer Axenbestimmung nicht zu einem 
sichern Resultat führen konnten. Die in Fig. 6 und 7 gezeichneten 
Eier geben zwei verschiedene Stellungen des Eikerns wieder; eine 
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Vergleichung sehr vieler Eier lehrte, dass alle denkbaren vorkommen. 
Stets fand ich den Eikern excentrisch gelagert, und zwar scheint diese 
Excentrität gleich stark zu sein, in welcher Zone auch der Kern 
liegen mag. Durch diese excentrische Lage wird ein Durchmesser 
des Eies ausgezeichnet, der in Fig. 6 und 7 durch eine punktirte Linie 
angedeutet ist. Er kann bei seiner zu der Polarität des Plasma- 
körpers vollkommen variablen Lage auf den Namen einer „Eiaxe", 
als welcher er bisher bezeichnet worden ist, keinen Anspruch machen. 

Aus dem Vorstehenden ergiebt sich, dass der Eikern von seinem 
Entstehungsort am animalen Pol unter Umständen sehr beträchtlich 
wandert, und es wäre in mehrfacher Hinsicht von Wichtigkeit, zu ver- 
folgen, was mir wegen Mangels an Zeit nicht möglich war, wie sich 
diese Wanderungen in verschiedenen Eiern sowohl zeitlich als bezüg- 
lich des eingeschlagenen Weges verhalten. 



Wie die Bildung der Richtungskörper, so interessiren uns auch 
die Befruchtungsvorgänge hier nur in so fern, als sie durch 
die Polarität des Eies beeinflusst werden. Es wird von allen Be- 
obachtern übereinstimmend berichtet, dass das Spermatozoon an jeder 
beliebigen Stelle in das Ei eindringen kann, und selbst wenn man an- 
nehmen wollte, dass bei dem bisherigen Mangel einer Orientirung 
dieser Angabe nicht viel Gewicht zukomme, so würde doch durch die 
Thatsachen der Polyspermie bewiesen, dass sich Spermatozoen mit 
dem Ei an dessen ganzer Oberfläche vereinigen können. Aber schon 
der Verlauf der normalen Befruchtung lässt an dieser Thatsache kaum 
einen Zweifel. Man weiss, dass die auf das Ei zustrebenden Samen- 
fäden in der Gallerthülle einen gewissen Widerstand finden, dass sich 
einem von ihnen, wenn es bis auf gewisse Entfernung nahe gekommen 
ist, der Empfängnisshügel entgegenwölbt, um den Spermakopf zu um- 
fliessen. 

Nachdem ich gefunden hatte, dass die Gallerthülle an einer be- 
stimmten Stelle von einem Canal durchsetzt wird, lag es nahe, bei 
dem Zusammentreffen von Ei und Samen auf diese Stelle besonders 
zu achten. Ich nahm zu diesem Behuf die Besamung in leicht ge- 
schwärztem Seewasser vor, so dass der Gallertcanal gerade sichtbar 
wurde, ohne dass sich das, was in ihm vorging, der Beobachtung ent- 
zog. In den meisten Fällen, die ich verfolgt habe, war es ein den 
Gallertmantel an beliebiger Stelle durchsetzendes Spermatozoon, welches 
die Befruchtung ausführte. In Fällen dagegen, wo der Samen in der 

41* 
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Richtung des Gallertcanals auf das Ei zuströmte und wo dann ein 
Spermatozoon schon sehr frühzeitig an die äussere Mündung des 
Gallertcanals gelangte, sah ich öfters, wie dasselbe fast momentan bis 
an die Eioberfläche vordrang und sich in den Dotterhügel einsenkte. 
Ein solcher Fall, den ich von Anfang an verfolgt habe, ist in Fig. 8 
dargestellt, auf einem Stadium, wo sich gerade die Dotterhaut abge- 
hoben hat und der Schwanz des Spermatozoons in den periovulären 
Flüssigkeitsraum hineinragt. Wir können also sagen, dass am ani- 
malen Pol wenigstens eine gewisse Prädilectionsstelle für das Ein- 
dringen des Samenfadens vorhanden ist. 

Mit der Abhebung der Dotterhaut wird das Ei in seinen Hüllen 
beweglich ; und dass sich die Keime wirklich drehen, habe ich während 
der Furchung durch Darstellung des Gallertcanals mit Tusche viel- 
fach constatirt. 



An dieser Stelle seien einige Bemerkungen über die Entstehung 
und die Bedeutung des Gallertcanals eingeschaltet. Ich 
habe versucht, an conservirten Ovarien über seine Bildung ins Klare 
zu kommen, vermochte aber bei der angewandten Fixirung (Pikrin- 
essigsäure) die Gallerthülle in keiner Weise zur Anschauung zu bringen. 
Ich muss mich daher damit begnügen, hier auf die Beobachtungen zu 
verweisen, die Selenka (14) an dem in dieser Beziehung wohl 
günstigem Toxopneustes variegatus angestellt hat. Dieser Forscher 
konnte hier an den der Ovarialwand aufsitzenden Ovocyten die Ent- 
stehung des Gallertmantels verfolgen, und zwar glaubt er ihn als ein 
Ausscheidungsproduct der „äussern Dotterschicht" ansehen zu müssen. 
Von Wichtigkeit ist nun seine Beobachtung, die ich für Sirongylo- 
centrotus bestätigen kann, dass die Ovocyten auf gewissen Stadien 
birnformig sind und mit dem verjüngten Theil wie mit einer Art Stiel 
der Ovarialwand anhängen. Ganz ähnliche Zustände sind von Muschel- 
eiern bekannt; ich weise speciell auf die Darstellung hin, die Jhering 
(8) von der Eibildung bei der PfefTermuschel (Scrobicularia piperatä) 
gegeben hat. Man findet hier den gleichen, nur viel längern Stiel, 
der auf den spätem Stadien ganz plötzlich in die annähernd kuglige 
Hauptmasse der Ovocyte tibergeht. Dieser Haupttheil der Ovocyte 
wird von einer sog. Eiweisshülle umgeben, deren äusserste Schicht zu 
einer zarten Membran erhärtet ist. Die Eiweisshülle setzt sich nur 
auf den Anfangstheil des Stiels fort und wird also von ihm gleich- 
sam durchbohrt. Jhering vermochte nun für Scrobicularia Schritt 
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für Schritt zu verfolgen, wie dieser Zustand zur Bildung der Mikro- 
pyle führt. Der Theil des Ovocytenstiels , der innerhalb der Hülle 
liegt, löst sich von dem freien Theil los, die Ovocyte zieht sich unter 
weiterer Abkugelung in das Centrum der Eiweisshülle zurück, und der 
sich immer mehr verdünnende Rest des Stiels lässt sich noch einige 
Zeit als schmaler Streifen durch die Eiweisshülle gegen die Irühere 
Durchtrittsstelle an der Membran verfolgen. Schliesslich verschwindet 
er vollständig, lässt aber in der Membran eine Oeffnung zurück, die 
Mikropyle. Die Bilder, die auf diese Weise zu Stande kommen, sind 
denen, welche die freien Strongylocentrotus-Ovocyten darbieten, in 
hohem Grad ähnlich, und da bei unserm Seeigel auch das frühere 
birnförmige Stadium der Scrobicularia-OvocyteTi vorkommt, wird es 
kaum zu kühn sein, anzunehmen, dass sich die Vorgänge, welche 
beide Zustände verbinden, gleichfalls entsprechen. 

Ist dies aber richtig, so folgt daraus, dass die Ei- und Ovo- 
cytenaxe von Strongylocentrotus identisch ist mit der Axe 
der Zellen des Keimepithels, und weiterhin, dass die- 
jenige Seite der Keimepithelzellen, welche der Ova- 
rialwand zugekehrt ist, dem animalen Pol entspricht. 

Der Gallertcanal selbst dürfte lediglich als Folge der birn- 
förmigen Gestalt der Ovocyte und des Bildungsmodus des Gallert- 
niantels anzusehen sein, ohne dass ihm eine physiologische Bedeutung 
zuzuschreiben wäre. Denn wenn auch die Spermatozoen besonders 
leicht durch ihn vordringen, so kommt dies doch bei der Durchlässig- 
keit der Gallerthülle nicht in Betracht. Auch ist kaum anzunehmen, 
dass die Hülle der Seeigeleier früher derber und für Spermatozoen 
undurchlässig war und dass wir es also hier mit dem Rudiment eines 
Mikropylapparats zu thun hätten. Viel eher möchte ich an eine Vor- 
stufe denken, die uns zeigt, wie Mikropylen entstehen können, nämlich 
so, dass eine zunächst zwecklose, nur als Folge anderer Zustände be- 
stehende Oeffnung dadurch, dass die Hülle festere Beschaffenheit er- 
langt, als einzig passirbarer Weg für die Spermatozoen übrig bleibt. 



Schon in den bisherigen Betrachtungen bin ich mehrfach auf 
Beobachtungen Selenka's zu sprechen gekommen. Ich gebe an dieser 
Stelle noch einen zusammenhängenden Bericht über seine Angaben, 
soweit sie die bisher behandelten Stadien betreffen. Es kommen hier 
seine beiden Arbeiten von 1878 und 1883 iii Betracht. In der ersten, 
welche die Befruchtung bei Toxopneustes variegatus behandelt, hat 
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Selenka an den fertig ausgebildeten Ovocyten eine Axe nicht fest- 
gestellt. Nach Ablösung der Richtungskörper fand er an der Stelle, 
wo sie sich gebildet hatten, den Dotterhügel. Er beobachtete, dass 
durch ihn später mit seltenen Ausnahmen die erste Furchungsebene 
geht. Selenka hat weiterhin bemerkt, dass das Spermatozoon zwar 
nicht immer, aber doch sehr häufig gerade in nächster Nähe des 
Dotterhügels den Gallertmantel durchdringt und sich in diesen Höcker 
einbohrt. Er sagt (p. 6): „Offenbar ist hier der Weg praktikabler, 
sei es, weil an dieser Stelle die Richtungskörper ausgetreten sind, sei 
es, dass diese Stelle zugleich den Ort bezeichnet, wo das gestielte Ei 
bis kurz vor seiner Loslösung mit der Ovarialwandung in Verbindung 
stand, und dass darum hier der Gallertmantel weicher ist." Diese 
Bemerkungen beziehen sich ohne Zweifel auf den Gallertcanal, den 
Selenka mit seinen Darstellungsmitteln jedoch nicht zur Anschauung 
bringen konnte. 

Indem Selenka dem Gesagten zu Folge die erste Furche meist 
durch den Dotterhügel gehen sah, andrerseits dieser die Stelle be- 
zeichnet, wo die Richtungskörper gebildet worden waren, konnte er eine 
Beziehung zwischen dem Entstehungsort der Richtungskörper und der 
Furchungspolarität feststellen, die er allerdings nicht als eine constante 
betrachtet zu haben scheint. Wenigstens schreibt er (p. 9): „Doch 
darf nicht vergessen werden, dass das Spermaelement auch an anderer 
Stelle als am Dotterhügel eindringen kann, und dass dann nicht der 
Mikropylenhügel, sondern der Radius, längs welchem das Spermatozoon 
eingedrungen ist, für die Richtung der ersten Furchungsebene maass- 
gebend wäre." — Es sei gleich hier bemerkt, dass eine derartige Be- 
ziehung zwischen dem Spermaeintritt und der ersten Furche nicht 
existirt. Diese geht, abgesehen von stark deformirten Eiern l ), stets 
durch den animalen Pol. Aber auch für diejenigen Fälle, in denen 
Selenka die Richtung der ersten Furche durch den Entstehungsort 
der Richtungskörper vorgezeichnet fand, war damit eine Beziehung der 
Furchungspolarität zu einer solchen der Ovocyte nicht festgestellt; 
denn es bestand für Selenka kein Anhaltspunkt, ob die Richtungs- 
körper selbst an einer bestimmten Stelle der Ovocyte gebildet werden. 

In der zweiten Abhandlung ist die Frage, wie sich die Axe des 
Eies zu der der Ovocyte verhält, scheinbar gelöst ; wenigstens schreibt 
Selenka hier (p. 34), dass schon im unreifen Ei die Pigmentzone 



1) Vgl. meine hierauf bezüglichen Versuche in 2, p. 151. 
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vorhanden sei. Ich kann nichts anderes annehmen, als dass es hier 
anstatt „unreifes" Ei „u n b e f r u c h t e t e s" E i heissen muss, um so mehr, 
als Selenka bei dieser Gelegenheit den Dotterhügel erwähnt, den er 
seinen Angaben zu Folge erst nach Bildung der Richtungs- 
körper beobachtet hat Wie ich oben eingehend besprochen habe, 
ist das Pigment noch nach Ablösung des zweiten Richtungskörpers 
ganz gleichmässig in der Eirinde vertheilt und kann daher zur Identi- 
ficirung der Axen nicht dienen. 



Die innern Befruchtungserscheinungen können hier übergangen 
werden bis zu dem Stadium, wo der erste Furchungskern seine de- 
finitive Stellung im Ei erreicht h&ft 4en fand ihn dann ausnahmslos in 
der Axe gelegen /wenig, aber stets merkbar gegen den animalen Pol 
verschoben (Fig. 9 u. 10, Taf. 48). Er ist in der Richtung der Axe 
abgeplattet, in einer zu ihr senkrechten Richtung verlängert. An 
diesen beiden Enden zeigen sich auf den spätem Stadien die beiden 
Centren, die sonach in einer zur Axe senkrechten, mit dem Pigment- 
ring parallelen Ebene liegen, die ich als die karyo kinetische 
Ebene des Eies bezeichne. Ich habe einige dysperme Eier und 2 
trisperme beobachtet, wo gleichfalls sämmtliche Centren genau oder 
annähernd in dieser Ebene lagen. 

Auf frühern Stadien zeigt sich die karyokinetische Ebene als der 
Sitz jener eigenthümlichen Figur, die Fol schon 1879 (5) und dann 
wieder 1891 (6) genauer beschrieben und als Aureole bezeichnet 
hat Er sagt darüber (6, p. 15): „Ensuite survient une p6riode 
pendant laquelle l'oeuf presente, dans sa partie centrale, une tache 
claire arrondie, ä savoir les noyaux en conjonction, et tout autour, 
dans un certain plan, une tache claire en forme de disque qui semble 
une expansion de la tache centrale et Tentoure comme une aureole 
entoure la tete d'un saint: c'est la phase de Taureole. Cette 
phase dure aussi 20 minutes environ. Une heure apres la fäcondation, 
Pauräole se r6tr6cit a vue d'oeil, et dans l'espace de 4 a 5 minutes 
eile a disparu pour laisser ä sa place un amphiastcr." 

Bekanntlich ist es diese Periode der Aureole, während welcher 
sich nach Fol die Centrenquadrille abspielen sollte, und wenn auch 
die hierauf bezüglichen Angaben Fol's von keiner Seite bestätigt 
werden konnten, so ist doch hervorzuheben, dass hier eine noch nicht 
völlig aufgeklärte Phase vorliegt, und dass Fol jedenfalls das Verdienst 
zugeschrieben werden muss, dasjenige, was während dieser Periode 
im Leben beobachtet werden kann, schon 1879 in der Hauptsache 
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richtig beschrieben zu haben. Ich habe in Fig. 9 das Stadium der 
Aureole abgebildet; dreht man ein solches Ei um seine Axe, so bleibt 
das Bild von allen Seiten ziemlich genau das gleiche, sieht man das 
Ei in der Richtung der Axe, so verschwindet die Scheibe homogener 
Substanz, die den Kern umgiebt, in Folge ihrer geringen Dicke fast 
völlig, wie dies Fol schon angegeben hat. 

Es ist hier nicht der Ort, auf feinere Verhältnisse in der Aus- 
bildung dieser eigenthümlichen Strahlenfigur sowie auf die Art, wie 
hieraus der spätere Zustand entsteht, einzugehen, und ich constatire 
nur, dass die bestimmte Ebene, die Fol für das Seeigelei postulirt 
hatte, sich nun in der That in der Organisation des Eies vorgezeicbnet 
findet. Die Zweifel, die ich selbst früher gegen ihre Existenz geäussert 
habe (1, p. 18), werden damit hinfällig. Fol's Versuch dagegen, die 
Ebene der Aureole zu bestimmen, war verfehlt. Unter Beziehung auf 
die Verhältnisse bei Asterias kommt er (6, p. 24) zu dem allerdings 
unter aller Reserve ausgesprochenen Ergebniss, dass die fragliche 
Ebene durch den Punkt gehe, an dem die Richtungskörper gebildet 
worden sind, dass sie also die Eiaxe enthalte. Wir wissen jetzt, 
dass sie auf der Axe senkrecht steht. 



Der Stellung der ersten Furch ungsspindel entsprechend erfolgt 
die erste Furche in einer Ebene, welche die Eiaxe enthält, also so, 
dass jede 7 2 Blastomere von den 3 Zonen des Eies die Hälfte 
erhält. Stets beginnt die Furche am aniraalen Pol (Fig. 12), doch ist 
dessen Vorsprung oft ein so geringer, dass man ihn nur constatiren 
kann, wenn man zur Zeit der allerersten Einschnürung beobachtet. 

Hier dürfte die geeignete Stelle sein, um die Resultate zu 
besprechen, zu denen E. B. Wilson (16) über die Axen Verhältnisse des 
Seeigeleies gelangt ist. Seine Beobachtungen sind an Toxopneustes 
variegatus angestellt, bei dem offenbar eine sichtbare Polarität nicht 
vorhanden ist. Da auch die Richtungskörper alsbald verloren gehen, 
so hatte Wilson keinen andern Weg, als an verschiedenen continuirlich 
beobachteten Eiern die ursprüngliche Lage des Eikerns, die Eintritts- 
stelle des Spermatozoons, die schliessliche Lage des ersten Furchungs- 
kerns und die Stellung der ersten Spindel zu constatiren. Er fand 
dabei, dass der erste Furchungskern etwas excentrisch liegt und dass 
der hierdurch ausgezeichnete Durchmesser die definitive Polarität des 
Eies bestimmt. W T eiter ergaben seine Beobachtungen, dass die Excen- 
tricität des ersten Furchungskerns keine Beziehung zu der des Eikerns 
hat. Aus diesen Thatsachen ergab sich ihm folgende Alternative 
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(p. 322): „If we assume the polarity of the egg to be predetermined 
from the beginning, we must admit that the polarity determines the 
Position of the segmentation nucleus, but is without influence on that 
of the egg-nucleus before fertilization, so that the latter may wander 
to any position. If, on the other hand, the definitive polarity is not 
primordial, but is induced by causes operating at the time the seg- 
mentation nucleus takes up its position, then it is brought into the 
category of epigenetic phenomena." 

Schon Driesch (3, p. 93) hat auf Grund der Analogie mit andern 
Eiern und gewisser von ihm angestellter Experimente die Ueberzeugung 
ausgesprochen, dass von diesen beiden Möglichkeiten die erstere ver- 
wirklicht sei; durch meine Beobachtungen wird dies bewiesen. 



Nachdem am Strongylocentrotus-Ei eine Polarität zu sehen ist, 
liegt es nahe, danach zu suchen, ob auch eine bilaterale Sym- 
metrie — derjenigen der Larve entsprechend — schon im Ei zu 
erkennen ist. Meine Ergebnisse in dieser Beziehung waren völlig 
negativ. Ich habe viele Eier in der Richtung ihrer Axe beobachtet, 
so wie in Fig. 23 (Taf. 49) eines gezeichnet ist, und fand niemals 
die geringste Abweichung in der ringsum gleichen Ausbildung des 
Pigmentrings. 

Es fragt sich nun, welche Momente die Stellung der ersten 
Spindel innerhalb der karyokinetischen Ebene bestimmen, oder ob 
vielleicht die Spindel beliebig orientirt sein kann. Die Entdeckung 
Roux\ dass im Froschei die erste Furchungsspindel senkrecht auf 
dem Spermapfad steht, veranlasste mich, auf diesen Punkt meine 
Aufmerksamkeit zu richten, um so mehr, als die 4 Figuren, welche 
Wilson (16, p. 322) von Toxopneustes variegatus giebt, für die 
Echiniden eine ähnliche Beziehung vermuthen Hessen. Das Skongylo- 
centrotus-Ei ist für diese Untersuchung besonders geeignet, da man 
es von Anfang an so orientiren kann, dass die Axe der ersten 
Furchungsspindel sich senkrecht zur optischen Axe ausbilden muss. 
Ich habe an 9 so gelegenen Eiern, bei denen das Spermatozoon an- 
nähernd im Aequator eingedrungen war, die Lage der ersten Spindel 
bestimmt und gefunden, dass ihre Axe fast genau senkrecht auf jenem 
Radius steht, der von der Imprägnationsstelle ausgeht. Damit dürfte 
eine Determinirung ähnlich der im Froschei festgestellt sein. Ob aber 
hierdurch auch die Bilateralität der Larve vorgezeichnet wird, bleibt 
unentschieden; es war mir nicht möglich, Marken am Ei anzubringen, 
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welche zur Zeit, wo die Larve bilaterale Gestalt gewonnen hat, noch 
nachzuweisen waren. 

Nicht unerwähnt sei noch, dass die Abhängigkeit der Spindel- 
stellung vom Spermapfad nur eine sehr lockere ist; in jedem Ei, das 
senkrecht zur Axe in einer Dimension nur mässig verlängert war, fand 
ich die Spindel in diesem Durchmesser. 



Wie im Ei, so sind auch in den 7 2 Blastomeren die Kerne ein 
wenig Regen den animalen Pol verschoben (Fig. 13), die beiden neuen 
Spindeln liegen wie dort in der karyokinetischen Ebene (Fig. 14 und 24), 
es enthält also die zweite Furche wie die erste die Eiaxe, auch sie 
schneidet zuerst am animalen Pol ein (Fig. 15); jede der 4 Blasto- 
meren übernimmt ein Viertel des Pigmentrings (Fig. 16 und 25). 

Es ist bemerkeuswerth, dass der Pigmentring sich bei dieser 
Zerlegung zwar zunächst mit einfurcht, aber nur etwa so weit, wie es 
in Fig. 25 erreicht ist. Bei der weiteren Durchschnürung des 
Protoplasmas geht er nicht mit, so dass also, wie Fig. 24 und 26 
zeigen, die sich berührenden Flächen der Zellen pigmentlos sind. 
Man muss daraus schliessen, dass die Durchtrennung des Protoplasmas, 
abgesehen von den ersten Stadien, entweder durch eine Art Aufspaltung 
geschieht, oder dass wenigstens diejenige unter der Oberfläche gelegene 
Plasmaschicht, welche das Pigment enthält, bei der Einfaltung der 
gewachsenen äussersten Schicht (vergl. Rhumbleb, 12) nicht mit- 
betheiligt ist. 

Fig. 17 zeigt den Uebergang vom Vier- zum Achtzellen-Stadium, 
in Fig. 18 liegen die beiden Kränze: 4 animale und 4 vegetative 
Zellen, fertig vor. Die animalen und vegetativen Blastomeren sind 
nahezu von der gleichen Grösse, manchmal erscheinen die erstem, 
manchmal die letztern etwas grösser, doch ist ein sicheres Urtheil bei 
so geringen Unterschieden sehr schwer. Wie Fig. 17 erkennen lässt, 
geht ein Tueil des breiten Randes des Pigmentrings in die animalen 
Blastomeren über, um diesen an ihrer äquatorialen Seite eine ver- 
schwommene rothgelbe Färbung zu verleihen. Oft zieht sich das 
Pigment in sehr feiner Vertheilung ziemlich hoch gegen den animalen 
Pol hinauf (Hg 18), in andern Fällen habe ich die animalen Blasto- 
meren fast pigmeutlos gefunden. Unter allen Umständen ist der 
Antheil an Pigment, den sie erhalten, gegenüber dem der vegetativen 
sehr gering. Dies lässt sich am besten an Keimen erkennen, die in 
stark concentrirtem Seewasser liegen, wie dies in Deckglaspräparaten, 
die nicht durch einen Wachsrand geschützt sind, nach einiger Zeit 



Digitized by Google 



Die Polarität von Ovocyte, Ei und Larve von Strongylocentrotus lividu?. (J45 

stets eintritt. In derartigen Keimen wird das Plasma glasig durch- 
sichtig, und das Pigment einer jeden Zelle zieht sich unter ihrer 
äussern Oberfläche zu einem dichten Klümpchen zusammen, das in 
den 4 vegetativen Zellen gross und sehr auffallend, in den 4 animalen 
klein oder fast verschwindend ist. 

Jede der 4 unteren Zellen besitzt an ihrem vegetativen Ende 
einen kleinen pigmentlosen Bereich, ein Viertel von der vegetativen 
Polkappe des Eies (Fig. 17 u. 18). 

An diese Differenziruug knüpft nun die Mikromerenbildung an. 
Während die 4 animalen Zellen durch meridionale Furchen in einen 
Kranz von 8 Zellen zerfallen (Fig. 19, 20 und 27), theilen sich die 
4 vegetativen so, dass die pigmentlose Kappe zu einer sehr kleioen 
Tochterzelle (Mikromere) wird, der grosse pigmentirte Bereich zu 
einer grossen. Die Mikromeren habe ich stets völlig pigmentlos ge- 
funden; auch hier ist die Betrachtung von Keimen, bei denen die 
zunehmende Concentration des Seewassers das Pigment zu Klümpchen 
contrahirt hat, besonders demonstrativ. 

Das charakteristische Sechzehnzellenstadium besteht sonach vom 
animalen zum vegetativen Pol aus 1) einem Kranz von 8 mittelgrossen 
Zellen (Mesomeren), die an ihrem äquatorialen Rand Spuren von 
Pigment enthalten, 2) einem Kranz von 4 grossen, an ihrer ganzen 
äussern Fläche pigraentirten Zellen (Makromeren), 3) einem Kranz 
von 4 kleinen, ganz pigmentlosen Zellen (Mikromeren). 

Schon Selenka (15) hat dieses Stadium gekannt, allein er hat 
es umgekehrt orientirt. In seiner Fig. 2 (Taf. 5) vom Zweizellen- 
stadium ist der durch einen dunklern Ton angedeutete Pigmentring 
ganz richtig nach unten gekehrt und damit als der vegetativen Ei- 
hälfte angehörig gekennzeichnet. Die Mikromeren aber lässt Selenka 
in den folgenden Figuren, in denen das Pigment nicht angegeben ist, 
am animalen Pol entstehen. Ich halte es für ausgeschlossen, dass 
das Strongyhcentrotus-Ei solche Verschiedenheiten in seiner Furchung 
darbieten könne; es muss hier ein Versehen Selenka's vorliegen, das 
nicht weiter aufzuklären ist. Der Irrthura, in den Selenka an diesem 
Punkt verfallen ist, ist die Ursache für seine weitere irrthümliche 
Angabe, dass das Mesenchyra an demjenigen Pol entsteht, der dem 
Mikromerenfeld entgegeDgesetzt ist. 

Ich habe hier noch einmal auf die Angaben Morgan's für Ärbacia 
zurückzukommen. Nachdem schon Selenka bei Strongylocentrotus 
gefunden hatte, dass im Zwei- und Vierzellenstadium die Kerne gegen 
den einen Pol verschoben sind, hat Morgan dies bei Arbacia in viel 
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auffallenderer Weise constatiren können. Seine figg. la und b vom 
Zwei- und Vierzellenstadium zeigen die Kerne etwa an der Grenze 
des obern und mittlem Drittels, so dass ihre Excentricität fast an 
diejenige des Keimbläschens erinnert. Da nun nach Morgan's Befund 
bei Ärbacia die Pigmentwanderung, welche auf Umgruppirung des 
Plasmas hinweist, erst beträchtlich später erfolgt als bei Strongylo- 
centrotus, so kann daran gedacht werden, beide Eigentümlichkeiten in 
ursächlichen Zusammenhang zu bringen und anzunehmen, dass der 
Arbacia-Keim auf dem Vierzellenstadium der Constitution der Ovocyte 
noch näher steht als der von Strongylocentrotus und dass deshalb die 
Kerne mehr animal liegen. 

Während Selenka die Mikromeren an dem Pol entstehen Hess, 
dem im Zwei- und Vierzellenstadium die Kerne genähert sind, hat 
Morgan, von Wilson bestätigt, zuerst erkannt, dass die Mikromeren 
am entgegengesetzten Pol auftreten. Er hat dieselben demgemäss 
auch ganz richtig — entsprechend der allgemein gültigen Orient irung 
der Furchungsstadien — nach unten gezeichnet. Ihre Beziehung zu 
der späteren Orientirung der Larve hat er jedoch nicht erkannt. 



Durch die beiden horizontalen Furchen wird das Pigment definitiv 
auf eine in der Hauptsache der vegetativen Keimhälfte angehörige 
und am vegetativen Pol durch ein kreisförmiges farbloses Feld unter- 
brochene Zone localisirt, die sich nun durch alle folgenden Stadien 
erhalten muss. Ich habe in Fig. 21 in seitlicher Ansicht einen Keim 
von 32 Zellen gezeichnet, in Fig. 28 einen gleichen vom vegetativen 
Pol. In dieser letztern Ansicht tritt der Unterschied des ringsum 
pigmentirten Makromerenkreises gegen den unpigmentirten der Meso- 
meren, bezw. ihrer Abkömmlinge, sehr prägnant hervor. Fig. 22 zeigt 
eine kuglige Blastula in Oberflächenansicht ; der Pigmentring ist mit 
voller Klarheit, wenn auch etwas verschwommener als im Ei, erkennbar. 

Eine Vergleichung der optischen Durchschnitte Fig. 29—32 
(Taf. 50) lehrt, wie die Furchungshöhle mit der Vermehrung der 
Zellen zunächst immer grösser wird, sich dann aber wieder stark 
verkleinert, wobei die Zellen hoch cylindrisch werden und der ganze 
Keim erheblich an Grösse abnimmt. Selenka's Figuren zeigen dies 
auch, jedoch nicht so ausgeprägt. Wie dieser Forscher schon erkannt 
hat und alle nachfolgenden bestätigt haben, ist der Mikromerenpol 
noch eine Zeit lang an der geringen Grösse der hier gelegenen Zellen 
erkennbar (Fig. 31); allmählich schwindet der Unterschied, alle Blastula- 
zellen sind gleich gross und gleich gestaltet, und auch iu der Form 
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des Keimes prägt sich keine Polarität mehr aus (Fig. 22). Nur der 
Pigmentring macht es möglich, auf diesem Stadium die 
Axe festzustellen. 

Sehr häufig begegnet man Blastulen, bei denen gewisse Ab- 
weichungen von der Kugelgestalt (Fig. 32) oder Ausbuchtungen der 
Blastulahöhle, oder einzeln oder paarweise anzutreffende mehr kuglige, 
nach aussen zurückgezogene Zellen eine Polarität vortäuschen, welche 
ja auch seiner Zeit von Hatschek (7) und besonders von Selenka (15) 
eifrig verfochten worden ist. Es wurden von diesen Forschern 2 
besonders ausgezeichnete Zellen angenommen, die als U r m e s o d e r m - 
zellen das Mesenchym liefern sollten. Diese Angaben sind schon 
von Metschnikopp (10), dann noch eingehender von Korschelt (9) 
bekämpft worden. Beide Autoren kamen zu dem Resultat, dass es 
sich in den beiden Urmesodermzellen um nichts anderes handelt als 
um 2 beliebige, gerade durch Theilung einer Mutterzelle entstandene 
.Schwesterzellen, die dadurch eine Zeit lang als etwas Besonderes er- 
scheinen, weil sich die Zellen während der Theilung abrunden und 
dabei gegen die Aussenseite der Blastula zurückziehen. Die Darstellung 
Korschelt's ist iu dieser Hinsicht so völlig überzeugend, dass sie 
einer Bestätigung nicht mehr bedarf. Doch sei erwähnt, dass der 
Pigmentring ohne Weiteres zeigt, das die angeführten Abweichungen von 
der Kugelgestalt zur Axe der Blastula in gar keiner Beziehung stehen. 

Das Mesenchym bildet sich, wie Korschelt beschrieben hat, aus 
einer grössern Zahl von Zellen in einem beschränkten Bezirk der 
Blastulawand ; der Pigmen tring lässt erkennen, dass dieser 
Vorgang stets am vegetativen Pol stattfindet, und zwar ist 
es das ganze hier gelegene unpigmentirte Feld, welches in Gestalt von 
Mesenchymzellen aus dem Epithelverband ausscheidet und ins Innere 
tritt. Meine Beobachtungen bezüglich des Details stimmen im Wesent- 
lichen mit den Bildern von Korschelt überein, die sich ja gleichfalls 
auf Strongylocentrotus lividus beziehen. Ein gewisser Unterschied 
besteht nur darin, dass bei den KORSCHELT'schen Larven die Mesenchym- 
bildung offenbar früher erfolgte als bei den meinigen. Schon auf 
Stadien ähnlich meiner Fig. 32 beginnt bei ihnen die Einwanderung, 
erst später dehnt sich die Larve aus. In allen von mir beobachteten 
Fällen geht die Aufblähung und gleichzeitige Gestaltveränderung der 
Blastula der Mesenchymbildung voraus, die Blastula nimmt eine 
längliche monaxone Form an, am animalen Pol breiter und gleich- 
mässig gerundet, im Bereich des Pigmentrings verengt, am vegetativen 
Pol deutlich abgeplattet (Fig. 33). 
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Nicht also die Mesenchymbildung, sondern diese Formveränderung 
bringt die Polarität des Keimes — vom Pigment abgesehen — zuerst 
wieder zum Vorschein. 

In Fig. 34 und 35 sind zwei Stadien von der Einwanderung des 
Mesenchyms dargestellt; in Fig. 36 sehen wir diesen Vorgang beendigt, 
die epitheliale Begrenzung ist wieder hergestellt. In dem Maass, in 
dem die Mesenchymzellen aus der Blasenwand ausscheiden, wird das 
unpigmentirte Feld kleiner (Fig. 34 und 35) und ist mit Beendigung 
der Mesenchymbildung vollständig verschwunden (Fig. 36). Das 
Pigment zieht continuirlich über den vegetativen Pol hinweg, wenn 
auch oft in ziemlich diffuser Vertheilung. Ganz entsprechend reicht 
es nun in der äquatorialen Zone der Larve weniger weit empor. 

Das primäre Mesenchym habe ich in allen Fällen 
völlig pigmentlos gefunden. 

Die Form der Larve ist nach der Mesenchymbildung etwas anders 
als vorher; jetzt ist der pigmentirte Theil, also der vegetative, der 
breitere (Fig. 36), was sich auch in den nächstfolgenden Stadien 
erhält. 

Aus dem Vorhergehenden ergiebt sich ohne Weiteres, dass das 
Mesenchym aus dem Mikromerenpol des Keimes stammt; eine wichtige 
Frage ist nun die, ob es ausschliesslich die Mikromeren sind, die 
Mesenchym bilden, bez. ob sämmtliche Mikromeren abkömmlinge zu 
Mesenchymzellen werden. Diese Frage ist durch einfache Verfolgung 
der Entwicklung kaum lösbar, sie ist überhaupt erst discutabel 
geworden, nachdem Driesch (4) durch isolirte Züchtung der einzelnen 
Furchungszellen vermittels der HERBST'schen Methode festgestellt hat, 
wie oft sich jede Elastomere bis zum Blastulastadium theilt. Er hat 
auf diese Weise gefunden, dass bei Echinus microtuberculatus die 
4 primären Mikromeren zusammen 40 Blastulazellen liefern 1 ). Es ist 
kaum zu bezweifeln, dass Strongylocentrotus in diesen Verhältnissen 
mit Echinus übereinstimmt. Nun habe ich bei einer Zählung der 
Mesenchymzellen ungefähr 56 erhalten, was den Zahlen 50—60, wie 
sie von Driesch für Echinus festgestellt worden sind, entspricht. Die 
Zahl der Mikromerenabkömmlinge wäre sonach geringer als die Zahl 
der definitiven Mesenchymzellen. Dies könnte in zweierlei Weise zu 
erklären sein. Entweder einzelne der eingewanderten Mesenchymzellen 



1) Die Zahl 72, die sich aus einer andern Angabe von Driesch 
ergeben würde, beruht, wie mir der Autor niitzutheilen die Freundlich- 
keit hatte, auf einem Schreibfehler. 
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vermehren sich alsbald; hiefür liesse sich eine Angabe Korschelt's 
anführen (p. 662), der sagt : „Obgleich ich Theilungsstadien nicht direct 
beobachtet habe, ist es mir doch sehr wahrscheinlich, dass nicht alle 
der zuletzt in der Blastula vorhandenen Mesenchymzellen direct durch 
Auswanderung entstanden sind, sondern es findet jedenfalls bald eine 
Vermehrung der ausgewanderten Zellen statt Dafür spricht das oft 
ganz rapide Anwachsen ihrer Zahl." 

Die andere Möglichkeit ist die, dass ein kleiner Theil des Mes- 
enchyms von Abkömmlingen der Makromeren geliefert wird. Es ist sehr 
gut denkbar, dass sich z. B. von den beiden in Fig. 31 sichtbaren, 
an die Mikromerenabkömmlinge grenzenden pigmentiren Zellen bei 
weiterer Theilung pigmentlose Zellen abspalten. Bei Berücksichtigung 
aller in Betracht kommenden Momente wird die Frage jedenfalls lös- 
bar sein. 

Den Vorgang der Gastrulation kann ich mit wenigen Worten er- 
ledigen. Wie Fig. 37—40 lehren, stülpt sich der ganze pigmentirte 
Bereich der Epithelblase als Urdarm ein, so dass der ürmund schliess- 
lich ziemlich genau mit der Grenze der Pigmentirung zusammentrifft. 
Daraus folgt, dass nahezu die Hälfte der Eisubstanz zur Bildung von 
Mesenchym und Urdarm verbraucht wird. Im Gegensatz zum primären 
Mesenchym ist das secundäre, das sich aus dem Grunde des Urdarms 
ablöst, reichlich pigmentirt (Fig. 39 u. 40). Seine Elemente vertheilen 
sich allmählich in der primären Leibeshöhle und sind durch ihre Pig- 
mentirung von denen des primären zu unterscheiden. Fast an allen 
Larven des in Fig. 40 abgebildeten Stadiums fand ich einige secundäre 
Mesenchymzellen zwischen die Ektoblastzellen der Scheitel platte ein- 
gedrungen. Die Bedeutung dieser vorübergehenden Einlagerung habe 
ich nicht ergründen können. Später findet man secundäre Mesenchym- 
zellen auch in der Wand des Urdarms. 



Ich fasse im Folgenden die wichtigsten Ergebnisse kurz zusammen : 
Die Polarität d e r Strongylocentrotus-h a r v e lässt sich mit 
Sicherheit zurückverfolgen bis auf die Ovocyte 1. Ord- 
nung, mit grösster Wahrscheinlichkeit bis auf die Ovogo- 
nien d es K eimepi thels. Was hier basale und freie Fläche 
ist, wird in der Ovocyte animaler und vegetativer Pol. 
In den von der Ovarialwand losgelösten Ovocyten ist 
der animale Pol durch den hier gelegenen Canal der 
Gallerthülle sowie durch die Excen tricität des Keim- 
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bläschens gekennzeichnet. Die beiden Ovocy ten-Thei- 
lungen erfolgen stets am animalen Pol; die Richtungs- 
körper treten durch den Gallertcanal aus. Nachdem so 
das Ei entstanden ist, concentrirt sich das vorher gleich- 
mässig in derEirinde zerstreute Pigment zu einer ring- 
förmigen Zone, die, wie der Gallertcanal lehrt, auf der 
Eiaxe senkrecht steht und der vegetativen H&lfte des 
Eies angehört. Die Furchung vollzieht sich in strenger 
Anlehnung an diese Polarität. Vor allem aber zeigt 
sich die Differenzirung der Larvenorgane von der 
Schichtung des Eies bestimmt. Die drei im reifen Ei 
durch den Pigmentring unterscheidbaren Zonen ent- 
sprechen den drei Primitivorganen der Larve; die vege- 
tative, unpigmentirte Kappe liefert das primäre Mes- 
enchym und also a uch das Lar venskelet, die pigmentirte 
Zone bildet den Darm und seine Derivate, die unpig- 
mentirte animale Hälfte des Eies liefert den Ektoblast 
und seine Differenzirungen. 
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Erklärung der Abbildungen. 

Tafel 48-50. 



Sämmtliche Figuren beziehen sich auf Strongylocentrotus lividus; 
sie sind alle bei gleicher Vergrößerung nach lebenden oder frisch durch 
Formolzusatz abgelöteten Objecten gezeichnet. 

Tafel 48. 

In Fig. 1 — 8 ist die Gaüerthülle abgebildet, in der durch Tasche- 
zusatz der Gallertcanal dargestellt ist. 

Fig. 1. Ovocyte 1. Ordnung im optischen Durchschnitt. 

Fig. 2. Desgl. mit Darstellung der Oberfläche. 

Fig. 3. Ovocyte 2. Ordnung ; in dem erweiterten Gallertcanal liegt 
der 1. Richtungskörper ; darunter in tangentialer Stellung die 2. Rich- 
tungsspindel. 

Fig. 4. Ei unmittelbar nach Austritt des 2. Richtungskörpers. 
Eikern noch nicht gebildet. 

Fig. 6. Ei mit jungem Eikern; das Pigment noch diffus in der 
Eirinde vertheilt. 

Fig. 6 u. 7. Fertige Eier, das Pigment zum Ring contrahirt. In 
Fig. 6 ein in den Gallertcanal hineinragender Dotterhügel vorhanden. 
Verschiedene Stellung des Eikerns. 

Fig. 8. Ei soeben befruchtet. Das Spermatozoon durch den 
Gallertcanal in den Dotterhtigel eingedrungen. Dotterhaut abgehoben. 

Fig. 9. Befruchtetes Ei im Stadium der Aureole. 

Fig. 10. Desgl.; zwei opponirte Centren am ersten Furchungskern. 

Fig. 11. Erste Furchungsspindel. 

Fig. 12. Beginn der Zweitheilung; die Furche beginnt am ani- 
malen Pol. 

Tafel 49. 

Die Keime der Figg. 1 3 — 22 präsentiren sich in seitlicher Ansicht, 
den animalen Pol nach oben gerichtet, diejenigen der Figg. 23 — 28 vom 
vegetativen Pol. 

Fig. 13. Zweizellen-Stadium, soeben gebildet. 

Fig. 14. Desgl., in Vorbereitung zur nächsten Theilung. 
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Fig. 15. Uebergang vom Zwei- zum Yierzellen-Stadium. Die Ein- 
schnürung am animalen Pol weiter vorgeschritten als am vegetativen. 
Fig. 16. Vierzelliges Stadium. 

Fig. 17. Ueb ergang vom Vier- zum Achtzellen-Stadium. Die 4 
animalen Blastomeren erhalten nur einen kleinen Bereich des Pigment- 
rings. 

Fig. 18. Achtzolliges Stadium. 

Fig. 19. Desgl.; in Vorbereitung zum nächsten Theilungsschritt. 

Fig. 20. Sechzehnzelliges Stadium; 8 Mesomeren mit spärlichem 
Pigment an ihrer äquatorialen Seite, 4 reich pigmentirte Makromeren, 
4 pigmentlose Mikromeren. 

Fig. 21. 32 Zellen. 

Fig. 22. Junge Blastula ; in der Form und Zellengrösse prägt sich 
die Polarität nicht mehr aus, wohl aber in dem Pigmentring. 

Fig. 23. Ei mit erster Furchungsspindel , vom vegetativen Pol 
gesehen. 

Fig. 24. Zweizellen-Stadium in gleicher Ansicht. 
Fig. 25. Uebergang zum Vierzellen-Stadium. 

Fig. 26. Achtzellen-Stadium; die 4 animalen Blastomeren durch 
die 4 vegetativen zum grössten Theil verdeckt. 

Fig. 27. Sechzehnzellen-Stadium, in gleicher Orientirung. 
Fig. 28. Zweiunddreissigzellen-Stadium, desgl. 

■4 

Tafel 60. 

Alle Figuren geben optische Durchschnitte durch Keime, senkrecht 
zur Axe betrachtet; bei allen ist der animale Pol nach oben gerichtet. 

Fig. 29. Sechzehnzellen-Stadium. 
Fig. 30. Stadium von 66 Zellen. 

Fig. 31. Späteres Stadium; der Mikromerenpol ist noch durch die 
Kleinheit seiner Elemente erkennbar. 
Fig. 32. Blastula. 

Fig. 33. Blastula, aufgebläht und in der Richtung der Axe ge- 
streckt. 

Fig. 34 u. 35. Bildung des primären Mesenchyms aus den un- 
pigmentirten Zellen des vegetativen Poles. 

Fig. 36. Bildung des primären Mesenchyms beendigt; die Pig- 
mentirung schliesst am vegetativen Pol zusammen. 

Fig. 37—89. Verschiedene Stadien der Gastrulation ; in Fig. 39 
Bildung des secundären Mesenchyms aus dem Grunde des Urdarms. 

Fig. 40. Bilateral-symmetrische Gastrula mit den Skeletanlagen ; 
die Grenze der Pigmentirung fällt mit dem Urmund zusammen. 
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